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Quelques données sur l’origine de 1 unisexualité 
dans le genre Dioicocestus (Fuhrm.). 

par le 

D r W. CLERC 

Institut polytechnique Swjerdlowsk. 

Avec 13 figures et 8 tableaux dans le texte. 

Le genre Dioicocestas (Fuhrm.) de la famille des Acoleidae se 
distingue des autres Cestodes par le fait que les sexes sont séparés. 
Sauf l’excellente description de Fuhrmann (1900-1904), les quelques 
données de Linton (1924) et la communication de l’auteur 
(Clerc 1907), il ne se trouve guère de travaux consacrés à l’étude 
de ce genre si intéressant. 

Ayant pu visiter les lacs du versant oriental de l’Oural qui 
m’avaient fourni mon matériel helminthologique il y a une ving¬ 
taine d’années, j’ai exploré entre autres le lac Alla Koul, appartenant 
au système du Maïane, pour y récolter le Dioicocestus aspera 
(Mehlis). Ce Cestode est ici très fréquent chez les Grèbes du 
genre Podiceps. 

D’après Fuhrmann et Linton, le Dioicocestus se trouve toujours 
par paire, un mâle et une femelle dans l’intestin d’un Grèbe. 
Cependant j’ai constaté en 1907 sur un matériel relativement 
restreint la coexistence d’individus « asexués ». Les récoltes de 
ces dernières années démontrent que le nombre de strobilas du 
D. aspera présents dans un même Oiseau varie dans de larges 
limites et peut s’élever jusqu’à 24. 

La majorité des D. aspera sont, comme nous le verrons plus bas, 
des femelles incomplètement développées. 

La communication présente contient quelques nouvelles données 
sur le D. aspera. Elles pourront, je l’espère, servir sinon à la solution 
du problème de l’origine des sexes séparés, du moins à expliquer 
l’existence de strobilas que j’avais nommés provisoirement en 
1907 « asexués ». 


Rev. buissE de Zool. T. 37. 1930. 
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L’étude des autres particularités du Dioicocestus aspera , telles 
que la maturation des spermatozoïdes, la genèse de la capsule 
terminale du vagin, la comparaison des éléments constitutionnels 
du vagin avec ceux de la poche du cirre, l’histologie des strobiles 
géants et des nains, feront l’objet de publications ultérieures. 

Les Oiseaux disséqués appartiennent aux espèces suivantes: 
Podiceps griseigena , Podiceps auritus et Podiceps cristatus. Ils ont 
été tués les derniers jours de juillet et les premiers d’août 1926 r 
aux mêmes dates en 1927 et vers la fin de mai et de juin 1928. 
Les Vers ont été récoltés à l’état vivant immédiatement après la 
mort de leurs hôtes. 

L’épaisseur de la musculature et de la cuticule ainsi que de la 
couche sous-cuticulaire ne permettait pas de faire des préparations 
totales. D’autre part, la forte contraction du strobila due à la fixation 
à l’état vivant permettent de faire facilement des coupes au 
microtome, méthode dont j’ai largement usé. 

Pour obtenir des strobilas étendus se prêtant mieux aux compa¬ 
raisons avec le matériel récolté par d’autres helminthologues 
je laissais séjourner quelques-uns des strobilas pendant 12 à 
16 heures dans l’intestin de l’Oiseau tué (ils sont toujours visibles 
à travers la paroi de celui-ci) ou bien je les plongeais pour quelque 
temps dans une solution faible d’alcool éthylique. J’ai toujours 
soigneusement évité les rinçages à l’eau, car ils déforment sensi¬ 
blement les Cestodes et rendent presque impossible une analyse 
histologique. 

Les strobilas les plus typiques ont été coupés sur presque toute 
leur longueur en séries continues. J’ai prélevé sur le strobila des 
autres exemplaires tous les 20 à 30 proglottis des fragments qui ont 
été également coupés au microtome pour contrôler la vitesse 
du développement sexuel. Quand il s’agissait seulement de numé¬ 
roter les proglottis j’avais recours au microtome à congélation. 
Cette méthode donne des résultats très semblables à ceux des 
préparations totales. Les coupes ont été colorées soit avec de 
l’hématoxyline seule, soit avec des colorants combinés. 

Je résume en neuf tableaux les résultats de la longue et minu¬ 
tieuse analyse de mon matériel. Les Dioicocestus aspera sont 
subdivisés en plusieurs groupes suivant l’état de différenciation 
qu’ont acquis leurs organes génitaux. 
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1. Les femelles normales, indiquées dans les tableaux par le 

signe habituel $. 

2. Les femelles qui possèdent sur une certaine longueur à partir 

du scolex, des organes sexuels normaux, mais dont la partie 
postérieure est totalement dépourvue de ces organes 

— signe ($). 

3. Les femelles naines, totalement dépourvues d’organes sexuels 

- ((?))• 

4. Les mâles normaux tels que les a décrits Fuhrmann — (J. 

5. Les mâles aux testicules incomplètement déA r eloppés, aux 

vésicules séminales internes plus ou moins normales, mais 
dépourvues de sperme. 

Dans les anneaux de la portion antérieure du strobila 
les poches du cirre alternent irrégulièrement. Ces mâles sont 
petits (çj). 

6. Enfin les mâles nains (($)) sans testicules, dont les poches 

du cirre rudimentaires alternent irrégulièrement dans tout 
le strobila. 

Le tableau I contient des données relatives aux Dioicocestus 
aspera récoltés en automne dans des Podiceps griseigena adultes. 
Comme on le voit, le 30 % des parasites sont du sexe mâle. Autre¬ 
ment dit, durant les premiers mois qui suivent l’infection le rapport 
entre les femelles et les mâles est 2 :1. La distribution des sexes 
dans les hôtes est très capricieuse. Tantôt nous trouvons 8 mâles 
pour 16 femelles, tantôt 2 pour 10, ou bien 2 mâles et 2 femelles, etc. 

Sur 102 femelles récoltées en automne 5 seulement aA T aient 
l’utérus rempli d’œufs, 60 a\ T aient les organes génitaux incomplè¬ 
tement développés et chez 37 ils faisaient défaut. Sur 48 mâles 
33 avaient des organes génitaux normaux, chez 8 ils étaient 
incomplets et chez 7 rudimentaires. 

Chez les Podiceps griseigena jeunes tués en automne (tableau II) 
et qui ne pouvaient être infectés que depuis 2 mois x / 2 , toutes les 
femelles étaient à développement incomplet. Une partie des mâles, 
trouvés dans l’intestin de ces jeunes Grèbes, étaient normaux. 
Pour 18 femelles il y avait 6 mâles, soit un rapport de 3 : 1. 

La récolte, malheureusement peu abondante, faite en plein été 
(tableaux III et IV) nous donne 8 mâles et 10 femelles; ces der¬ 
nières prédominent donc aussi en été. 

La dissection des Podiceps griseigena nous a donné au mois 
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de mai des résultats tout à fait différents (tableau V). Sur 9 Oiseaux 
6 étaient infectés de Dioicocestus aspera , toujours d’un seul couple 
d’individus normaux, sauf en un cas où il y avait en plus une femelle 
à développement incomplet et de petite taille. Les femelles normales 
étaient toutes très grandes. 

Le matériel étudié par Fuhrmann provenait très probablement 
d’une récolte printanière ce qui expliquerait la présence constante 
de ces Cestodes par couples. Liston indique le mois d’avril, 
comme date de récolte. 

Dans mes anciennes collections le pour-cent d’Oiseaux infectés 
par le Dioicocestus aspera ainsi que la quantité de ceux-ci dans 
chaque hôte sont sensiblement moindres que lors de mes dernières 
récoltes. Ayant passé en revue une partie de mes collections de 
1907 je pense pouvoir en établir la cause. 

Il existe chez les helminthologues qui étudient les Cestodes 
d’Oiseaux une certaine prévention contre les vulgaires Ligula 
avium que l’on met volontiers de côté. Cependant on peut observer 
souvent chez celles-ci une fausse segmentation sur la partie anté¬ 
rieure du strobila tandis que le reste est soit lisse, soit couvert 
de petits replis de la cuticule. Cette particularité permet au premier 
triage superficiel fait à la loupe de confondre les Ligula avec de 
petites femelles du Dioicocestus aspera qui ont un scolex invaginé. 
Cette confusion est d’autant plus aisée que souvent un léger étire¬ 
ment de la partie antérieure du strobila dû à la fixation accentue 
dans cette région la segmentation. 

L’analyse des données obtenues permet de conclure que l’infection 
en masse des Grèbes (Podiceps) se produit pendant leur séjour 
sur les lacs ouraliens. Les Oiseaux qui s’en vont hiverner dans les 
pays chauds contiennent un grand nombre de Dioicocestus aspera 
très inégalement différenciés au point de vue sexuel, mais il nous 
reviennent au printemps souvent avec un seul couple normal 
de ces Cestodes dans l’intestin. La présence chez le Podiceps 
griseigena , pris au printemps, dans trois cas et chez un Podiceps 
cristatus d’individus incomplets à très petits strobilas, doit provenir 
d’une infection toute récente qui s'est effectuée durant les 
trois premières semaines de leur séjour dans l’Oural. 

Si je m’arrête de préférence sur les Podiceps griseigena c’est 
pour la raison que ce Grèbe est l’hôte principal du Dioicocestus 
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aspera. L'infection était en automne de 100 %; quant au printemps, 
sur 9 oiseaux tués un seul était exempt de ce parasite. 

Le degré d'infection était moindre chez les Podiceps cristatus 
et Podiceps aiiritus qui habitent le meme lac Alla Koul. Sur 
15 Pod. cristatus 6 ne contenaient point de Dioic. aspera tout en 
étant infectés par d'autres Cestodes. Sur 17 Pod. auritus 6 étaient 
exempts du Cestode en question. 

En examinant les tableaux YII-IX nous constatons que le 
séjour dans ces deux espèces de Grèbes est moins favorable aux 
Dioic. aspera que dans le Pod. griseigena. Ils y sont moins fréquents, 
et moins nombreux. De plus, la tendance au nanisme qui est assez 
prononcée chez les hôtes de Pod. cristatus , est encore plus accentuée 
chez ceux du Pod. auritus ; dans les strobilas trouvés dans le 
Pod. cristatus les organes femelles progressent jusqu’au 39 me pro- 
glottis tandis que dans le Pod. auritus ils ne dépassent pas le 
9 me proglottis. 

C'est assez difficile pour le moment de préciser les causes de ce 
phénomène. Il est en tout cas indiscutable que l’espèce à laquelle 
appartient l’hôte, son âge et son mode de vie ont une grande 
influence sur le comportement du Dioicocestus aspera. 

Il est fort probable que les individus les mieux développés au 
point de vue sexuel, les plus grands de taille, ont plus de chance 
de survivre durant les pérégrinations de leur hôte que les individus 
à développement incomplet et tendant au nanisme. Ces derniers 
périssent probablement pendant l’hivernage puisqu’ils font défaut 
au printemps. 

Ainsi la présence au printemps chez les Grèbes d’un seul couple 
de Dioicocestus aspera normaux serait le résultat tout simplement 
de la survivance des mieux adaptés. 

J’ai constaté que parmi les caractères soit anatomiques soit 
externes, certains sont toujours stables et d’autres peuvent varier 
selon le sexe. 

Ayant étudié plus de 100 individus, mâles et femelles, tant 
normaux qu’anormaux, j’ai pu observer le fait suivant: la taille 
des crochets ainsi que les dimensions du scolex varient dans des 
limites restreintes. 

La largeur du scolex, qui dépend de son état de contraction 
varie de 0.56 — 0.84 mm., le diamètre externe des ventouses de 
0.13 à 0.22 mm. 
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Les crochets du rostellum sont disposés en une seule rangée; 
leur nombre varie de 20 à 24 et leur longueur de 0.18 à 0.22 mm. 
«g. i. 



Fig. 1. 


Scolex du Dioic. aspera avec le rostellum évaginé. 


La fig. 1 faite d'après une préparation très légèrement aplatie 
entre deux verres, représente un scolex avec le rostellum évaginé. 

Il a été Fixé à l’état vivant dans du 



formol, ce qui a provoqué un gonfle¬ 
ment de la partie antérieure du strobila. 
Le scolex décrit par Fuhrmaxn (1904) 
a du appartenir à un strobila qui, après 
un séjour prolongé dans l’intestin de 


Fig. 2. 

Un crochet du rostellum. 


l’Oiseau mort, avait été soit rincé à l’eau soit conservé dans une 
solution faible d’alcool. 

Parmi les autres organes dont la forme et les dimensions varient 
peu, je citerai les crochets du pénis. Leur longueur est chez les 
mâles normaux comme chez les nains de 0,21 mm à 0,22 mm ; les 
mesures sont prises sur les crochets situés vers le milieu du pénis 
qui atteignent là leur maximum de développement. 

L’excellente description de Fuhrmaxx étant très complète, j'ai 
peu de chose à y ajouter. 11 est regrettable cependant que Fuhrmaxx 
ainsi que Lixtox se soient bornés à indiquer les distances en mm., 
au lieu de compter les proglottis à partir du scolex. Le numérotage 
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jjermet d’indiquer avec précision un point quelconque du strobila, 
ce qui facilite les études comparatives. 

Je passerai aux femelles normales qui sont de grande taille 
et d’aspect très caractéristique. Si la fixation a eu lieu sur des 
spécimens vivants, les strobila sont ou bien contractés, ou bien 
légèrement étirés, mais avec les bords des proglottis plus ou moins 
arrondis dans la partie proche du scolex. A partir du 22-25 me pro¬ 
glottis jusqu’au 160-170 me , les proglottis sont, quel que soit le 



Fig. 3. 


Photographie d’une paire de Dioic. aspera, mâle et femelle normaux, récoltés 
au printemps. Fixation spéciale d’individus ayant séjourné plus de 
16 heures dans l’intestin après la mort de l’hôte. État très étendu. 

mode de fixation, courts et larges, ce qui est dû à la contraction 
de la puissante musculature longitudinale. 

Dans les strobila fixés par le procédé spécial mentionné plus 
haut, les proglottis relativement amincis prennent l’aspect donné 
par la fig. 3. A partir du 150-160 me proglottis et jusqu’à la fin 
la longueur relative de chaque segment va en augmentant. 

On peut voir facilement dans quelle région du strobila l’utérus 
devient fonctionnel, d’après la forme des anneaux. Ceux-ci sont 
en effet étirés dans cette région parce que la musculature y est 
moins développée. 

Chez les femelles adultes la différenciation sexuelle varie peu. 
Elle s’ébauche de bonne heure à la base du rostellum. Vers 
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les 25-30 me proglottis nous trouvons déjà le réceptacle séminal 

avec un vagin pré¬ 
formé dans toutes 

ses parties. Entre 

le 60-70 me proglot¬ 
tis. l’ovaire qui est 
d’abord réticulé, 
comme l’a indiqué 
Fuhrmaxn, se di¬ 
vise plus tard en 

Photographie d’une paire de Dioic. aspera, mâle et lobes tandis que les 

femelle normaux fixés à l’état vivant immédia- , ’. , . 

tement après la mort de leur hôte. conduits génitaux: 

ootype, oviducte et 

vitelloducte deviennent de véritables canaux. A ce stade de déve¬ 
loppement l’utérus n’est qu’un tube. 

Du 120 au 140 me proglottis le réceptacle séminal est rempli de 
spermatides; les embryons passent dans l’utérus à partir du 
170 me proglottis et les onchosphères sont déjà bien formées à 
partir du 250 me proglottis. 

Selon Fuhrmann, la copulation a lieu dans la partie terminale 
du vagin, la pénétration du pénis est facilitée par la présence 
entre la cuticule et l’extrémité du vagin d’un tissu spécial, qui 
n’est autre chose d’après Fuhrmann qu’un parenchyme modifié. 
Fuhrmann puis Linton considèrent le réceptacle séminal et 




Fig. 5. 

Coupe transversale d’un proglottis du strobila femelle normale. Le réceptacle 
séminal est encore vide. 
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le vagin proprement dit comme une seule formation qu’ils nomment 
vagina. 

D'après mes observations, le réceptacle séminal et le vagin sont 
chez Dioicoeestus aspera , comme chez tous les Cestodes, deux 
formations d’un caractère ontogénique tout différent. 

La différenciation du réceptacle séminal est très précoce. Déjà 
dans le 20-23 me proglottis on voit se former dans le cordon de 
cellules embryonnaires un lumen situé près de l’amas cellulaire qui 
formera les glandes sexuelles ainsi que leurs conduits. Voici donc 
l’origine du réceptacle séminal proprement dit. Le vagin au sens 
strict du mot tire son origine des mêmes éléments cellulaires 
qui produisent les formations cutanées. Son ébauche dans les tout 
premiers proglottis a beaucoup de ressemblance avec celle de la 
poche du cirre. Les mêmes éléments cellulaires qui forment la 
cuticule donnent en restant dans l’épaisseur du proglottis les 



Fig. 6. 

Coupe transversale du même strobila femelle normale au commencement 
de la fécondation des ovules. 

r. s. = réceptacle séminal; gl. vit = glande vitellogène; ut = utérus; 
ov - ovarium. 


formations cuticulaires du renflement terminal du vagin et de 
l’étroit canalicule. Les fig. 5 et 7 donnent quelques détails sur la 
structure de cet organe. 

Le renflement terminal du vagin ainsi que le canalicule peuvent 
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être considérés comme étant homologues de Vatrium génital , du 
moins les éléments cellulaires qui les forment sont identiques à 
ceux de l'atrium: comme ceux-ci ils sont recouverts de chitine; 
enfin la structure de cette partie du vagin dans sa complexité 
correspond à celle de Vatrium génital et du vagin proprement dit 
des autres espèces de Cestodes. 

Je me permets d’attirer l'attention sur la manière dont s'effectue 
(ou plutôt doit s’effectuer) la copulation chez les Dioicocestus aspera. 

Si la copulation avait lieu à travers le tissus particulier mentionné 
par Fuhrmaxn le puissant pénis muni d’énormes crochets y 



Coupe transversale d'un proglottis du strobila femelle normale avec le réceptacle 
séminal bien rempli de sperme. 

p . m. = partie terminale du vagin; subc = couche de cellules subcuticu- 
laires; m.L = muscles longitudinaux ;rs — réceptacle séminal; sp — sperme. 

laisserait des traces sensibles de son passage, mais ce n’est pas le 
cas pour le Dioicocestus aspera . D’autre part je n'ai jamais trouvé 
de sperme dans le renflement terminal du vagin. L'absence d’un 
appareil musculaire spécial ne permet pas de supposer qu'il serve 
à refouler le sperme dans le réceptacle séminal proprement dit. 
Toutes ces observations semblent donc démontrer que le renflement 
terminal du vagin est homologue de l'atrium génital d’autres 
espèces mais ne joue aucun rôle dans la copulation. 






I MSEXt ALITE I)E DIOICOCESTCS 


i:>7 

Fuhrmann indique dans sa description du J), aspera que la 
copulation a lieu bien avant la maturité des ovules. J'ai constaté 
cependant que chez les D . aspera l’injection du sperme précède de près 
la maturité définitive des ovules. Ici, comme chez les autresCestodes, 
l’incitation à la copulation est provoquée par rapproche de la 
maturation des (oufs, de sorte que la pénétration du sperme 
ne devance pas de beaucoup la maturité complète des cellules 
ovulaires 1 . 

Lors de l’extension du proglottis le réceptacle séminal s'aplatit 
sensiblement, en même temps la couche musculaire et la cuticule 
s’amincissent. L'injection du sperme pourrait à ce moment s'effec¬ 
tuer sans pénétration profonde du pénis dans les proglottis de la 
femelle. Il suffirait que seule son extrémité effilée y pénètre. Je 
suppose du moins que la copulation a lieu de cette manière. En 
tout cas, je n'ai jamais pu trouver de traces certaines de la 
pénétration des pénis même en étudiant très soigneusement les 
séries spéciales de coupes. Ces lésions sont donc minimes. 

Il faut bien tenir compte du fait que les agents fixateurs pro¬ 
duisent souvent de très fortes déformations de la poche du cirre. 
Ce fait peut nous conduire à un jugement erroné sur la fonction 
de cet appareil. Ainsi chez le Dioicocestas aspera vivant la poche 
du cirre est rentrée malgré l’action des stimulants tels que la 
lumière, le changement de température, le contact avec l’oxygène 
de l'air, tandis que sous l’effet des liquides fixateurs, non seulement 
le canal chitineux de la poche du cirre (pénis) s'évagine, mais 
celle-ci tout entière est projetée en dehors du proglottis. 

Sur un matériel fortement contracté par la fixation, les poches 
sont proéminentes et les pénis font saillie hors d'elles, tandis que 
chez le Cestode vivant ou fixé avec précaution le pénis émerge 
fort peu du fond de l’atrium génital. 

Il est à supposer que lors de la copulation il ne se produit pas 
d’évagination complète du tube chitineux (pénis) et que sa partie 
armée de grands crochets ne joue aucun rôle dans l’acte 
de copulation. 

Passons aux femelles incomplètes. 

Chez ces femelles, comme chez les femelles normales nous 

1 C’est pour cette raison, je le suppose, qu'il ne se produit pas de copulation 
entre mâles et femelles incomplètes bien que le réceptacle séminal soit 
complètement développé. 
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trouvons les organes génitaux, s’il y en a, disposés plus ou moins 
en alternance. 

La différenciation sexuelle varie beaucoup, et jusqu’à un certain 
point est en rapport direct avec les dimensions du strobila. Plus 
celui-ci se rapproche par sa taille du strobila de femelle normale, 
plus son développement sexuel est avancé. Par contre sur les 
strobilas nains, les glandes génitales sont rudimentaires ou font 
complètement défaut. 

Pour faire ressortir, chez ces femelles incomplètes, le rapport 
entre le degré de différenciation sexuelle et celui du développement 
général, nous avons rangé dans le tableau VI ces individus en 
commençant par ceux qui ont le plus d’anneaux porteurs d’organes 
génitaux. 

On voit que la femelle incomplète possédant le plus grand nombre 
d'anneaux sexués est formée de 320 proglottis dont 150 porteurs 
d'organes génitaux; une autre femelle en possède 284 dont 
145 sexués. Sur les suivantes le nombre des proglottis sexués varie 
de 90 à 2. Enfin un grand nombre de femelles en sont dépourvues; 
ces dernières sont de véritables naines. 

Il faut remarquer que le nombre des proglottis ne dépend 
ni de la taille, ni du développement sexuel des Cestodes; il est 
presque aussi grand chez une future femelle normale que chez un 
individu dont un défaut de constitution ne permettra jamais 
d’atteindre un développement normal ni de grandes dimensions. 

Quant aux femelles de grande taille qui possèdent de nombreux 
proglottis ayant atteint un degré de développement sexuel très 
avancé, je suppose qu’étant parvenues dans leur hôte par suite 
d'une infection relativement tardive, elles n’ont pas eu le temps 
d’achever leur développement avant le départ des Oiseaux pour 
l’hivernage. Il est fort possible que durant celui-ci, elles aient 
atteint la maturité complète et nous reviennent au printemps 
à l'état de femelles normales. Leur fécondation est assurée par la 
présence dès l’automne de nombreux mâles normaux. 

La transformation des femelles incomplètes à nombreux pro¬ 
glottis stériles en femelles ordinaires se fait probablement de la 
manière suivante. Les renflements formés dans l’utérus par les 
ovules (embryons) s’enfoncent dans la couche musculaire, ce 
qui facilite la rupture du strobila. Les proglottis stériles seraient 
ainsi rejetés en bloc. 
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En effet les grandes femelles à déveIo|)j)ement incomplet ne 
diffèrent des femelles normales que par l’absence du rétrécissement 
du strobila qui coïncide avec la maturité complète des proglottis. 

Les femelles incomplètes de dimension moyenne et les naines 
sont aussi faciles à reconnaître. La largeur de leur proglottis 
augmente graduellement, mais le rapport entre leur largeur et 
leur longueur ne varie presque pas. 

Passons aux mâles. 

Les mâles normaux ré¬ 
coltés en automne possè¬ 
dent de 200 à 400 pro¬ 
glottis, pour une longueur 
de strobila variant de 
86 mm à 170 mm , la contrac¬ 
tion étant modérée. De 
même que les femelles, 
les mâles atteignent leur 
maximum de développe¬ 
ment au printemps. Ainsi 
le plus grand des mâles 
trouvé le 25/V/1928 possédait 505 proglottis et mesurait étant 
étiré 550 mm . 

La présence chez les mâles d’organes femelles signalés par 
Fuhrmann est d’un grand intérêt. 

L’étude de notre matériel prouve que tous les mâles possèdent 
des organes femelles dont le degré de différenciation est variable. 
Chez les mâles nains ils sont représentés dans certains cas seulement 
par des amas de cellules embryonnaires. 

Chez les mâles de grande taille le développement de ces organes 
peut aller jusqu’à la formation de lobules de l’ovaire, d’une ébauche 
du tube utérin et de conduits génitaux. La glande vitellogène 
ne dépasse pas, tout en devenant assez volumineuse, le stade 
réticulaire. 

En comparant ces organes femelles avec ceux de véritables 
femelles nous constatons avant tout un grand retard dans la marche 
de leur différenciation. Ainsi le développement de l’ovaire s’arrête 
bien avant la formation d’ovules, quoique les lobes atteignent une 
grande longueur. Le vagin proprement dit fait défaut, mais nous 



Fig. 8. 

Photographie de 3 femelles incomplètes 
de taille moyenne. 
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observons une ébauche du réceptacle séminal, au moins de sa 
partie la plus proche des glandes génitales. 

Dans les tout derniers proglottis nous observons une résorption 
des organes femelles mais elle ne va pas jusqu'à leur disparition 
complète. 

Je peux confirmer le fait remarquable, énoncé par Fuhrmann, 
qu'il se produit une éjaculation non pas de spermatozoïdes mais de 
spermatides; mais dans les cas que j’ai observés, leur état de 
développement était plus avancé que chez ceux étudiés par 
Fuhrmann. 



La poche du cirre 
est ici un organe fort 
complexe; les dimen¬ 
sions et la complexité 
de sa structure ne 
sont pas, selon moi, 
en rapport avec son 
rôle physiologique. 

Cet organe possède 
un caractère sexuel 
secondaire: sous l’im¬ 
pulsion première il 
continue à se déve- 


Fig. 9. 

Coupe transversale d’un proglottis de mâle normale 

avec la vésicule séminale (v. s. int.) intérieur de la lopper même après la 
poche du cirre bien remplie de spermatides. 
c.el. = couche élastique de la poche du cirre; c.f. = 
couche fibreuse externe ; test. — testicule ; v. clef. = 
canal déférent. 


réduction complète 
des testicules. 

Les figures 9 et 
dimensions absolues 
qu'il se produit une 


10 démontrent que non seulement les 
augmentent avec l’âge des proglottis mais 
différenciation histologique ultérieure. 

Sur la figure 11 nous voyons la structure de la poche du cirre 
d'un mâle à développement incomplet. La différenciation dans ce 
cas ne va pas aussi loin que chez les mâles normaux. Chez les 
mâles nains la poche du cirre conserve pour ainsi dire son état 
embryonnaire. 

Dans les poches du cirre des mâles incomplets, le diamètre 
relatif du pénis est beaucoup plus grand que c’est le cas pour les 
individus normaux, tandis que la vésicule séminale intérieure a un 
développement très incomplet. 
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Je me permettrai à ce propos d’observer que le Dioicocestus 
paronai mâle décrit par Fuiirmann correspond justement au tyj)e 
du mâle qui ne possède pas de testicules bien développés. 



Fig. 10. 

Coupe d’une poche du cirre d’un mâle de grande taille. 

Un des derniers proglottis. 

c. el. = couche élastique ; c. /. = couche fibreuse externe ; 
subc. = couche de cellules subcuticulaires. 

L’absence de la vésicule séminale, l’énorme dimension du pénis 
par rapport à la couche musculaire modifiée, l’absence de testicules 



Fig. 11. 

Coupe longitudinale d’un Dioic. aspera , mâle incomplet. Les poches du cirre 
des 140-152 rae proglottis. Leur état de développement est égal à celui de 
17-25 me proglottis des mâles normaux. 
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sur la partie du strobila qui chez les mâles normaux doit en posséder 
et enfin l’évagination complète de la poche du cirre hors du 
proglottis, fait qui n’arrive que chez les mâles nains — toutes 
ces particularités viennent à l’appui de mon opinion. 

Je peux donc conclure que les mâles à développement in¬ 
complet existent non seulement chez le Dioicocestus aspera mais 
aussi chez d’autres espèces de ce genre remarquable. Les figures 
12 et 13 viennent à l’appui de cet opinion. 

Dans ma communication de 1907 j’ai constaté un cas de péné¬ 
tration des pénis dans les proglottis du même strobila. Je suppose 
que c’est un fait purement accidentel provenant d’une évagination 

Il nous reste pour terminer cette 
étude à exposer quelques considé¬ 
rations générales suggérées par les 
faits mentionnés plus haut. 

Aujourd’hui presque tous les bio¬ 
logistes admettent que les caractères 
morphologiques sont déterminés et 
limités pour chaque espèce par la 
structure physico-chimique de leur 
plasma héréditaire. Chaque individu 
de l’espèce donnée est porteur de 
toutes les possibilités d’expressions 
morphologiques propres à cette es¬ 
pèce. 

Cette conception générale des phé¬ 
nomènes morphologiques a engendré 
bien des problèmes biologiques et en premier lieu la théorie de 
l’intersexe, soit l’hypothèse que chaque individu d’une espèce est 
porteur simultanément des propriétés du mâle et de la femelle. 

Des nombreuses publications apparues ces dernières années, 
celle de Baltzer (1928), résumant les résultats de ses remarquables 
expériences sur les larves de Bonellia viridis , est la plus concluante. 
Elle établit que l’état d’intersexualité est lié à un stade déterminé 
du développement des larves. Chez Bonellia il s’agit d’un stade 
relativement précoce. 

Dans le cas analysé par Baltzer la différenciation sexuelle 
des adultes est portée à l’extrême. Par contre, le Dioicocestus appar- 



Préparation totale d’une partie 
de strobila mâle nain. Les 
poches du cirre et les pénis 
sont projetés en dehors par 
l’efïet de la fixation. 
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tient à un groupe d'animaux hermaphrodites par excellence. 
C’est pourquoi nous ne pensions guère pouvoir trouver aussi dans 
ce groupe des passages du mâle à 
la femelle; et cependant les strobila 
du Dioicocestus aspera à développe¬ 
ment sexuel incomplet peuvent être 
considérés comme étant des larves L 

Nous ignorons encore à quel mo¬ 
ment et sous l’influence de quelles 
causes physiologiques apparaît la 
prédominance des caractères soit 
masculins soit féminins chez le 
D. aspera , mais le phénomène est 
bien évident. 

Je pense qu’il est possible d’adop¬ 
ter pour les jeunes strobila du D. 
aspera la classification proposée 
par Baltzer pour Bonellia viridis , 
soit: 

1. Les mâles nains privés de testicules correspondraient au 

stade « mittlere Intersex ». 

2. Le stade plus masculinisé des mâles possédant des testicules 

à développement incomplet et des organes copulatifs 
incomplets serait celui du « stark mânnliche Intersex ». 

3. Les femelles incomplètes dont la différenciation sexuelle ainsi 

que la taille rappellent celles des femelles normales peuvent 
être comparées au stade: « stark-weibliche Intersex ». 

Cette dernière considération viendrait à l’appui de ma supposition 
énoncée plus haut que les femelles normales du Dioicocestus aspera 
récoltées au printemps tirent leur origine de ce stade d’intersexualité. 

Les femelles « asexuées » seraient évidemment des larves de 
femelles aussi, mais à un stade de développement très peu avancé 
à cause de leur nanisme fortement prononcé. 



Fig. 13. 

Préparation totale d’une partie 
de strobila mâle nain. L’état 
de contraction et de l’évagi¬ 
nation ainsi que les propor¬ 
tions de différentes parties de 
l’appareil copulateur corres¬ 
pondent aux données de la fig. 
du travail de Fuhrm ann (1900) 
sur le Dioic. paronai. 


1 Rappelons le fait connu de l’existence de larves chez Ligula. 
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Conclusions. 

1. Le véritable hôte du Dioicocestus aspera est le Podiceps 

griseigena. Chez P. cristatus et P. auritus les mâles seuls 
apparemment atteignent un développement complet. 

2. Le nombre de strobilas présents dans l’intestin d’un même 

Oiseau varie dans de grandes limites. 

3. Il existe chez le D. aspera en plus des mâles et des femelles 

normaux toute une série de formes de passage dont le 
développement général est retardé et les organes génitaux 
incomplètement différenciés. 

4. Les mâles nains à développement incomplet peuvent être 

considérés comme de véritables intersexes ; quant aux 
autres strobilas incomplets, ils peuvent être rapportés aux 
intersexes avec prédominance de caractères mâles ou 
femelles. 

5. Le nombre des femelles est sensiblement supérieur à celui 

des mâles et le développement incomplet est bien plus 
fréquent chez celles-là que chez ces derniers. 

6. La présence au printemps chez le Podiceps griseigena de 

couples normaux de Dioicocestus aspera est le résultat de la 
survivance des individus les plus adaptés, capables de 
former leurs organes sexuels. 
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Tableau J. 

Les Dioicocestus aspera provenant de 11 Podiceps griseigena adultes 
disséqués en automne. 
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coupes au microtome n’ont pas été faites à partir du scolex. comme c’est le cas pour les 
strobiles de la rangée 5. 
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Tableau II. 

Les Dioicocestas as per a provenant des Podiceps griseigena jeunes 
disséqués en automne. 
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Tableau III. 

Les Dioicocestus aspera provenant des Podiceps griseigena adultes 
disséqués au mois de juin. 
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Tableau IV. 

Les Dioicocestus aspera provenant des Podiceps griseigena jeunes 
disséqués au mois de juin. 
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Tableau V. 

Les Dioicocestus aspera provenant des Podiceps griseigena adultes 
disséqués au mois de mai. 

(3 semaines après le retour des pays chauds.) 


1 

2 

3 

4 

5 

6 

61 


100 : 7 

254 




? 

120 : 10 

320 

320 

— 


a?» 

40 : 4 

210 

— 

— 

62 


140 : 6 

305 

— 

— 


9 

205 : 12 

380 

380 

— 

63 


75 : 5 

220 

— 

— 


9 

230 : 13 

473 

473 

— 

64 

c? 

230 : 7 

380 

— 

— 


9 

* 

420 : 9 

600 

600 

— 

oO 

66 

((<?)) 

41 : 4,5 

188 

— 

— 


((<?)) 

34 : 5 

157 

— 

— 


1 

2 

3 

4 

5 

6 


((9)) 

47 : 6 

193 




((9)) 

37 : 5 

158 

— 

— 


«9» 

52 : 7 

224 

— 

— 


«9» 

38 : 5 

203 

-— 

— 


((9)) 

30 : 4 

175 

— 

— 

67 

6 

340 : 7 

450 

— 

— 


9 

550 : 6 

550 

550 

— 

68 

((<$)) 

28 : 3,5 

220 

— 

— 


((9)) 

34 : 4 

220 

— 

— 


((9)) 

28 : 4 

160 

— 

— 

69 

-A 

O 

550 : 6 

505 

— 

— 


9 

600 : 6 

661 

661 

— 


* C’est l’unique Podiceps griseigena sans Dioicocestus aspera mais renfermant bon 
nombre d’autres parasites. 


Tableau VI. 

Les femelles incomplètes de Dioicocestus aspera 
provenant des Pod. griseigena adultes disséqués en automne. 


a 

b 

c 


a 

b 

c 

a 

b 

| 

c 

£ a? 

•« c * 

£ £ 2 

£ a> ci 

^ cS 

^ O c 

—! Sh 

n 
te ~ 
eu X2 

T3 O 

Î-. 

% te 

s- 

a 

o -» 

bciS 

t_ —H 

— O 

• 


76 

68 

60 

198 

260 

240 

112 

98 

117 

: 10 
: 11,5 
: 11 

22 

16 

16 

165 

218 

220 

68 

69 

85 

: 7,5 
: 9 
: 9 

^ tue 

O 3 

^ 3 = 


46 

260 

112 

: 11 

14 

160 

72 

: 8,5 

o 3 

«erg 

ai te 

X3 tj 

S® 

O tüD 

O 03 

2 x 


46 

40 

40 

220 

250 

192 

107 

108 
87 

: 11 

: 9,5 
: 5,7 

14 

12 

11 

150 

169 

160 

64 

54 

63 

: 9 
: 8 
: 7 

ggj 

fc £ 

|l 


40 

160 

120 

: 9,5 

10 

240 

80 

: 9 





32 

234 

112 

: 10 

10 

190 

71 

: 8 





27 

260 

94 

: 9 

9 

120 

33 

: 4,5 





27 

130 

40 

: 4 

5 

127 

35 

: 8 

150 

320 

136 : 10 


26 

220 

111 

: 9,5 

4 

200 

86 

: 8 

145 

284 

258 : 12,5 


26 

140 

119 

: 10 

2 

185 

65 

: 8,5 

90 

285 

152 : 14,5 


25 

235 

117 

: 10 

0 

219 

34 

: 4,5 

84 

240 

106 : 11 


25 

219 

78 

: 24 

0 

216 

46 

: 7,5 

80 

245 

230 : 10,5 


24 

224 

65 

: 9 

0 

206 

54 

: 8 
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a 

b 

c 

a 

b 

c 

a 

b 

c 

0 

200 

87 

: 9 

0 

165 

32 : 

5,5 

0 

140 

27 

: 4 

0 

200 

68 

: 8 

0 

163 

47,5 

: 7 

0 

140 

77 

: 6 

0 

190 

335 

: 6 

0 

160 

37 : 

5 

0 

140 

38 

: 5 

0 

182 

23 

: 5 

0 

160 

26 : 

5 

0 

140 

25 

: 4 

0 

180 

23 

: 4 

0 

160 

24 : 

5 

0 

140 

19 

: 5 

0 

180 

23 

: 3,5 

0 

160 

22 : 

4,5 

0 

135 

28 

: 5 

0 

173 

28 

: 4 

0 

160 

21 : 

6 

0 

135 

23 

: 4,5 

0 

170 

45 

: 5 

0 

160 

27 : 

6 

0 

135 

27 

: 5 

0 

170 

40 

: 5 

0 

154 

22 : 

3,5 

0 

135 

24 

: 5 

0 

170 

28 

: 6 

0 

152 

66 : 

9,5 

0 

120 

19 

: 5 

0 

168 

24,5 

: 4,6 

0 

150 

45 : 

3,5 

0 

100 

27 

: 4 


Tableau Vil. 

Les Dioicocestus aspera provenant des Podiceps cnstatus 
disséqué en automne. 


1 

2 

3 

4 

5 

6 

* 

70 






Pas de Dioicocestus aspera , mais il y a 

71 

((?)) 

50 : 5 

140 

— 

— 

d’autres espèces de parasites. 

72 

«?)) 

26 : 6 

210 

-— 

— 


73 

(?) 

70 : 9 

200 

37 

— 


74 

((<?» 

55 : 6,5 

170 

-— 

-— 



«?» 

28 : 5 

180 

— 

— 


75 

3 

155 : 6 

280 

— 

— 



(?) 

148 : 7 

260 

20 

— 



((?» 

13 : 5 

170 

— 

— 


76 

3 

75 : 9 

219 

— 

— 



(9) 

64 : 9 

205 

39 

— 


77 

3 

104 : 8,2 

260 

— 

— 



(9) 

102 : 8,5 

230 

17 

— 


78 

(9) 

43 : 8 

146 

6 

— 



((?)) 

40 : 7 

160 

— 

— 



((?)) 

35 : 7 

120 

— 

— 


79 

3 

88 : 7 

280 

— 

— 



(9) 

85 : 9.5 

200 

31 

— 


80 

3 

82 : 8 

260 

•— 

— 



( 9 ) 

70 : 7 

225 

19 

— 



( 9 ) 

58 : 4,5 

220 

22 

— 



( 9 ) 

42 : 7 

170 

6 

— 



(( 9 )) 

15 : 8 

| 60 

— 

— 



* Même signification des chiffres que dans le tableau I. 
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Tableau VIII. 


Les Dioicocestus aspera provenant des Podiceps cristatus 
disséqués au mois de mai. 


1 

2 

3 

4 

5 

6 

* 

81 

82 

83 

84 

85 

86 

<? 

«?)) 

31 : 3,5 
18 : 3 

184 

155 

— 

— 

Pas de Dioicocestus aspera , mais il 
y a d’autres, parasites. 

» 

» 

» 

» 

» 


Tableau IX. 

Les Dioicocestus aspera provenant des Podiceps auritus 
disséqués en automne et au mois de mai. 


1 

2 

3 

4 

5 

6 

* 

87 

— 

— 

— 

— 

— 

Pas de Dioicocestus , mais il y a 
d’autres parasites. 

88 

(£) 

53 : 5 

150 

■— 

— 



(?) 

38 : 8 

130 

8 

— 


89 

(9) 

38 : 6 

170 

— 

15 


90 

(<?) 

48 : 6 

135 

— 

— 



(($)) 

86 : 6 

175 

— 

— 



(($)) 

70 : 6 

190 

— 

— 


91 

(?) 

41 : 6 

165 

9 

— 


92 

(S) 

42 : 5 

120 

— 

— 


93 

(<S) 

86 : 6,5 

213 

— 

— 



((?)) 

58 : 5,5 

130 

— 

— . 


94 

(($)) 

42 : 7,2 

130 

— 

— 


95 


— 

— 

— 

— 

Pas de Dioicocestus ; autres espèces 

96 






de cestodes. 

» 

97 

98 

(<?) 

36 : 5,1 

160 

— 

— 

» 


Q 

T 

37 : 3,5 

113 

4 

— 


99 


— 

— 

— 

— 

Pas de Dioicocestus ; autres espèces 

100 

((<?)) 

39 : 3,5 

194 

— 

— 

de cestodes. 






Pas de Dioicocestus ; départ au mois 

101 

- | 

1 

*— 

— 

— 

de mai. 


* Même significations des chiffres que dans le tableau I. 
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